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Изучены особенности углекислотного газообмена листьев генотипов сои, выращенных в поле- 
вых условиях на большой площади и контрастных по продолжительности вегетационного пе- 
риода, фотосинтетическим признакам и продуктивности. Выявлены сортовые различия в су- 
точном и онтогенетическом ходе изменения фотосинтеза и фотодыхания. Установлено, что ак- 
тивный период фотосинтетического аппарата у высокоурожайных генотипов сои продолжается 
более длительное время. Интенсивность фотосинтеза и скорость выделения СО) на свету за 
счет фотодыхания больше у высокоурожайных генотипов. Величина фотодыхания у контраст- 
ных генотипов сои составляет около 28-35% от интенсивности фотосинтеза. Отношение истин- 
ного фотосинтеза и фотодыхания у генотипов с различной продуктивностью достаточно посто- 
янно в течение онтогенеза, что свидетельствует о прямой положительной корреляции между 


истинным фотосинтезом и фотодыханием. 


Ключевые слова: фотосинтез, фотодыхание, продуктивность, генотипы сои 


ВВЕДЕНИЕ 


Соя - растение семейства бобовых, родиной 
которого является восточная Азия. Она является 
одним из самых древних культурных растений. 
О возделывании сои упоминается в самой ран- 
ней китайской литературе, относящейся к пе- 
риоду 3-4 тысячелетий до нашей эры. Внимание 
к себе она привлекла лишь в Х[Х веке, и с тех 
пор начала широко распространяться по всему 
земному шару. Культурная соя широко возде- 
лывается в Азии, Южной Европе, Северной и 
Южной Америке, Центральной и Южной Аф- 
рике, Австралии, на островах Тихого и Индий- 
ского океанов на широтах от экватора до 55-60°. 

Сою часто называют «чудо-растением» - 
этот интерес обусловлен высококачественным 
составом ее зерна, содержащего в зависимости 
от сорта и условий произрастания — 35-55% лег- 
коусвояемого белка, 17-27% жира, до 30% угле- 
водов, витамины и др. Среди всех возделывае- 
мых в мире сельскохозяйственных культур соя 
является одной из самых высокобелковых. Бла- 
годаря богатому и разнообразному химическо- 
му составу, она широко используется как про- 
довольственная, кормовая и техническая куль- 
тура, имея при этом большое агротехническое 
значение (Алиев и Акперов, 1995, Aliyev and 
Akperov, 1998; Ososki and КеппеПу, 2003, Pimen- 
tel and Patzek, 2008, Sakai and Kogiso, 2008). Соя 
также обладает способностью усваивать атмо- 
сферный азот (Burris and Roberts, 1993) и, сле- 
довательно, требует минимальных затрат на 
азотные удобрения, что часто считается еди- 


ничным огромным энергетическим вкладом в 
сельское хозяйство. 

Мировая продукция сои в 2009 г. составила 
около 210, 8 млн. тон (Soystats, 2010). Потреб- 
ление продуктов на основе сои усиливается по 
всему миру благодаря описанному целебному 
воздействию, включающему снижение уровня 
холестерола, предотвращение рака, диабета и 
ожирения, защиту против кишечных и почеч- 
ных заболеваний (Епедтап and Brandon, 2001). 

Соя — однолетнее растение, корневая сис- 
тема стержневая. У всех видов рода Соя, листья 
тройчатосложные, изредка встречаются 5, 7 и 9- 
листочковые, с опущенными листочками и пе- 
ристым жилкованием. 

Процесс фотосинтеза является основным 
звеном в общей продуктивности растений. Соя, 
как и большинство сельскохозяйственных куль- 
тур, относится к так называемым Сз-растениям. 
У них одновременно с фотосинтезом происхо- 
дит выделение из листьев части ассимилиро- 
ванной углекислоты в процессе дыхания на све- 
ту (Sharkey, 1988). Это приводит к тому, что ре- 
альная величина ассимиляции CO, у С-- 
растений оказывается значительно меньше осу- 
ществляемого фотосинтеза. Поскольку фотоды- 
хание снижает эффективность фотосинтеза, 
многие исследователи считали его ненужным и 
даже расточительным процессом (Zelitch, 1971, 
1975; Ogren, 1975, 1976; Chollet and Оэтеп, 1975, 
Holaday and Chollet, 1984, Peterhansel and Maurı- 
no, 2011). Формировалась концепция о BO3MO?K- 
ности значительного повышения продуктивно- 
сти Сз-растений путем отбора форм с понижен- 
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ной интенсивностью фотодыхания. Предполо- 
жение о расточительстве фотодыхания и стрем- 
ление уменьшить или блокировать полностью 
его с целью повышения продуктивности у раз- 
личных исследователей продолжалось с 70-х г. 
до 2010 г. в разных научных центрах. 

Предлагалось искать пути ингибирования или 
снижения фотодыхания с помощью химических 
средств или генетическим способом (Zelitch, 1971, 
1975, 1992; Ogren, 1975, 1976, Зегуацез and Ogren, 
1977, Kebeish et al., 2007, Maurıno and Peterhansel, 
2010). Однако ингибиторы, подавляющие глико- 
латный метаболизм, не уменышали фотодыхание и 
не увеличивали интенсивность фотосинтеза (Ser- 
vaites and Ogren, 1977). Кроме того, на основании 
теории взаимосвязи фотосинтеза и фотодыхания, 
основанной на конкуренция между СО) и O23a 1,5- 
рибулозобисфосфаткарбоксилазу, которая прояв- 
ляется на уровне карбоксилазно-оксигеназной 
функции этого фермента, показано существование 
положительной связи между процессами фотосин- 
теза и фотодыхания при постоянной внутрикле- 
точной концентрации CO, (Алиев и др., 1988; 
Altev et al., 1996). 

В данной работе приводятся результаты 
комплексных исследований компонентов угле- 
кислотного газообмена листьев у генотипов сои, 
контрастных по продуктивности и фотосинте- 
тическим признакам в естественных условиях 
выращивания. 


МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 


Опыты проводились на орошаемом участке 
экспериментальной базы Азербайджанского НИИ 
земледелия, расположенном на Апшеронском по- 
луострове. Объектами исследования служили ге- 
нотипы сои [С/усте тах (L.) Мег.], различаю- 
щиеся по росту, архитектонике, продолжительно- 
сти вегетационного периода, продуктивности и 
другим морфофизиологическим признакам: Ра- 
няя-10, Быстрица, Bora, ВНИИМК-3895, Ком- 
сомолка, Провар, ВНИИМК-9, Пламя, Бийсон и 
Высокорослая -3 (Рис. 1-4). Генотипы Быстрица и 
Волна - низкорослые (40-55 см), скороспелые (ве- 
гетационный период 80-90 дней), листья мелкие, 
кусты сжатые, низкоурожайные (2-2,3 т/га). Ком- 
сомолка и ВНИИМК-3895 — среднерослые (60-70 
см), среднеспелые (вегетационный период от 115 
до 126 дней), зерно средней крупности, отличают- 
ся полусжатой формой куста, средней ветвисто- 
стью, высоким прикреплением нижних бобов, вы- 
сокоурожайные (3,5- 4,0 т/га). Генотип Раняя -10 - 
низкорослый, вегетационный период от 110 nol15 
дней, зерно мелкое, имеет полусжатую форму 
куста, высокоурожайный (3,3 т/га). Сорта Провар, 
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Бийсон, ВНИИМК-9, Высокорослая-3 и Пламя 
относятся к высокорослой группе (80-115 см), 
среднеспелые (вегетационный период 120-138 
дней), зерно крупное, характеризуются широкой 
формой куста, среднеурожайные (2,5-3,0 т/га). 
Сорт Провар и Бийсон интродуцированы из 
США, остальные сорта выведены во Всесоюзном 
научно-исследовательском институте масличных 
культур (ВНИИМК). 

Все генотипы выращены в идентичных по- 
левых условиях на большой площади с соблю- 
дением всех требований агротехники выращи- 
вания и опытного дела (Рекомендации по возде- 
лыванию сои, 1978; Алиев и др., 1981, 1982, 
Алиев и Акперов, 1985; Мирзоев, 1990). Пло- 
щадь учетной делянки 54 м”, полевые опыты 
проведены в 4-кратной повторности с опти- 
мальным расстоянием междурядья 60 см. Высо- 
кий агрофон (оптимальные условия минераль- 
ного питания) применен в целях установления 
потенциальных фотосинтетических продуктив- 
ностей исследуемых сортов сои (Алиев и Акпе- 
ров, 1985, 1986). 

Посев проводили в третьей декаде апреля, 
при температуре почвы не менее 12-13°С. 
Влажность почвы поддерживали на уровне 70- 
75% от полной влагоемкости почвы (ПВ). В те- 
чение вегетационного периода проводились фе- 
нологические наблюдения за ростом и развити- 
ем растений. 

Для измерения интенсивности углекислот- 
ного газообмена был использован инфракрас- 
ный газоанализатор URAS-2T («Хартман и Bpa- 
ун», ФРГ) в открытой системе тока (Алиев и 
др., 1996). Была изготовлена специальная тер- 
мостатируемая листовая камера из латуни с ок- 
нами из оптического стекла площадью 10 см”. 

Интенсивность фотодыхания определяли 
по разности величин скорости выделения СО) 
на свету без СО) и TEMHOBOTO дыхания. 

Ассимиляционную поверхность листьев 
измеряли с помощью автоматического измери- 
теля площади «ААС-400» («Кауазш» Delkon Со 
LTD, Япония). Удельную поверхностную плот- 
ность (УП) листа рассчитывали по отношению 
его сухой массы к площади. ФАР рассчитывали 
по методу (Тооминг и Гуляев, 1967). Данные 
обработаны статически на 5%-ном уровне зна- 
чимости (Доспехов, 1985). 


РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 


Анализ морфофизиологических признаков 
и урожая сортов сои показывает, что основными 
факторами урожайности являются условия 
функционирования всех фотосинтезирующих 


систем на уровне посева, определяемые усло- 
виями возделывания, особенно минеральным 
питанием и орошением. Показано, что высокий 
агрофон способствует росту урожайности и зна- 
чительному улучшению качества зерна (Алиев и 
Акперов, 1986). Генотипы интенсивного типа 
при оптимальной архитектонике обладают вы- 
сокой фотосинтетической деятельностью и 
обеспечивают получение высокого (3,5-4,0 т/га) 
и качественного (40% белка) урожая сои. 

Вклад листьев в общую ассимиляцию СО) в 
значительной степени зависит от их ярусного 
расположения и пространственной ориентации 


b. 


Алиев и Мирзоев 


(Алиев и Акперов, 1985; Мирзоев, 1990). Фи- 
зиологически активные листья средних ярусов 
(9,10, 11) с более высокой удельной поверхно- 
стной плотностью (0,44 — 0,51 г/дм”) обладают 
более интенсивным поглощением СО) по срав- 
нению с листьями остальных ярусов. Листья 
верхних ярусов по сравнению с нижними также 
обладают максимальной величиной УПТ и ин- 
тенсивности фотосинтеза. Очевидно, повыше- 
ние УПТ верхних и средних ярусов при благо- 
приятной освещенности приводит к тому, что 
нижние слои находятся при недостаточной для 
активного фотосинтеза освещенности. 








Рис. 2. Посевы различных генотипов сои. 
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Сравнительное исследование интенсивности 
фотосинтеза в течение дня показало, что дневные 
изменения интенсивности фотосинтеза листьев 
независимо от генотипов характеризуются двух- 
вершинными кривыми, показывающими резкое 
возрастание интенсивности фотосинтеза в утрен- 
нее (9-11 ч) и вечернее (16-18 ч) время, с полу- 
денной депрессией (Рис. 5-7). Фотосинтез листь- 
ев низкоурожайного генотипа Быстрица начина- 
ется, примерно, около 7 ч утра, быстро возраста- 
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Рис. 4. Сбор урожая генотипов сои. 


ет с восходом солнца и достигает своего макси- 
мального значения к 11 ч. Затем интенсивность 
фотосинтеза к 14-15 ч резко падает и наблюдает- 
ся его самое низкое значение за день. После 15 ч 
начинается второй подъем. Следует отметить, 
что солнечная радиация к 14 ч была наибольшей 
и составляла 0,44 кал/см* мин. 

Изменение температуры окружающей сре- 
ды и ФАР за сутки показывает, что их макси- 
мальное значение достигается к 12-16 ч (Рис. 5 


А). В это время и происходит дневная депрессия 
фотосинтеза. В полуденное время спад ассими- 
ляции CO, обуславливается повышением тем- 
пературы листьев, вследствие чего усиливается 
дыхание, нарушается водный режим, ослабляет- 
ся отток ассимилятов и изменяются другие фи- 
зиологические процессы. 

В вечерние часы понижается интенсивность 
фотосинтеза и наблюдается углекислотный 
компенсационный пункт. С наступлением тем- 
ноты фотосинтетический газообмен переходит 
на дыхательный и наблюдается выделение угле- 
кислотного газа в результате дыхания. В ночные 
часы интенсивность темнового дыхания дости- 
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гает своего максимального значения и проявля- 
ется тенденция к его уменьшению. После 5-6 ч 
интенсивность выделения СО. за счет TEMHOBO- 
го дыхания резко уменьшается, а после 77 ч утра 
с выходом солнца дыхательный газообмен пе- 
реходит к фотосинтетическому, который в тече- 
ние короткого времени резко возрастает. 
Высокоурожайные генотипы отличаются 
более высокой интенсивностью фотосинтеза, 
чем листья низкоурожайных генотипов. Анало- 
гичная картина наблюдается и в динамике ды- 
хательного газообмена. В течение ночного пе- 
риода высокоурожайные генотипы имеют отно- 
сительно высокую интенсивность дыхания. 
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Рис. 5. Суточная динамика интенсивности газообмена листьев у низкоурожайного генотипа 


Быстрица в фазе налива зерна. 


Аа — температура окружающей среды, Аб — ФАР; Ва — интенсивность газообмена листьев 
растений, выращенных при применении минеральных элементов; BÖ — интенсивность газо- 
обмена листьев растений, выращенных без применения минеральных элементов (контроль). 
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Рис. 6. Суточная динамика интенсивности газообмена листьев высокоурожайного гено- 


типа Комсомолка в фазе налива зерна. 


Aa — температура окружающей среды, Аб — ФАР; Ba — интенсивность газообмена листь- 
ев растений, выращенных при применении минеральных элементов; BÖ — интенсивность 
газообмена листьев растений, выращенных без применения минеральных элементов 


(контроль). 


Листья нижнего и среднего ярусов у высо- 
коурожайных генотипов в фазе ветвления по- 
глощают СО. несколько больше, чем листья со- 
ответствующих ярусов среднеурожайных гено- 
типов. У всех генотипов в этой фазе больше СО.> 
поглощают листья среднего яруса (Рис. 8). В 
фазе цветения интенсивность ассимиляции СО, 
резко увеличивается у всех генотипов и во всех 
ярусах, но максимальное поглощение СО) на- 
блюдается в листьях среднего яруса. В фазе 
формирования бобов интенсивность листьев 
нижнего яруса сильно падает. На протяжении 
всего периода вегетации наибольшей интенсив- 
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ностью фотосинтеза отличались листья средне- 
го яруса. К концу вегетации оставалась высокой 
и активность листьев верхнего яруса. 

В онтогенезе генотипы сои, контрастные по 
гено- и фенотипическим особенностям, отличают- 
ся как по максимальной величине интенсивности 
фотосинтеза, так и по продолжительности их вы- 
сокоактивного периода (Рис. 9). Интенсивность 
фотосинтеза листьев различных генотипов сои, 
начиная с фазы ветвления, постепенно возрастает 
и достигает максимума в фазе цветения - 
формирования бобов и затем снижается в конце 
фазы формирования бобов. 
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Рис. 7. Суточная динамика интенсивности газообмена листьев у среднеурожайного генотипа 


Провар в фазе налива зерна. 


Аа — температура окружающей среды, Аб — ФАР; Ба — интенсивность газообмена листьев расте- 
ний, выращенных при применении минеральных элементов; Бб — интенсивность газообмена ли- 
стьев растений, выращенных без применения минеральных элементов (контроль). 


При этом листья у высокоурожайных геноти- 
пов (ВНИИМК-3895 и Комсомолка) во все фазы 
развития, особенно в период цветения и формиро- 
вания бобов, более интенсивно поглощают СО) и 
поддерживают высокую интенсивность фотосин- 
теза более длительное время. Сорт ВНИИМК- 
3895 вступает в фазу формирования бобов на 5-8 
дней раньше и в течение 10-15 дней интенсив- 
ность фотосинтеза поддерживается на высоком 
уровне. Самый длинный период цветения - фор- 
мирования бобов отмечен у этого сорта (в сред- 
нем 53 дней за четыре года). Следовательно, в на- 
коплении урожая зерна основную роль играет не 
общая длина вегетационного периода, а продол- 
жительность периода формирования бобов и на- 


лива зерна (Мирзоев, 1988 а, 6; Акперов и Мирзо- 
ев, 1990; Алиев и др., 1992). 

В отличие от средне- и высокорослых гено- 
типов, низкорослые скороспелые генотипы (Бы- 
стрица и Волна) характеризовались непродолжи- 
тельным периодом высокого значения интенсив- 
ности фотосинтеза. Это указывает на то, что ско- 
роспелость и низкорослость не всегда сопровож- 
даются высоким значением интенсивности фото- 
синтеза. Среднеурожайный генотип Пламя при 
относительно невысоком поглощении СО) (23.3 
Mr CO,/AM”uac) характеризуется более продол- 
жительным активным периодом, а по урожайно- 
сти уступает среднерослым генотипам (Рис. 9). 
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Рис. 8. Сезонная динамика интенсивности фотосинтеза листьев различных ярусов низкорослых 
высокоурожайных (Раняя), среднерослых высокоурожайных (Комсомолка) и высокорослых сред- 
неурожайных (Бийсон, Высокорослая) генотипов сои: А - фаза ветвления, Б - цветение, В - начало 


формирования бобов. 


Улучшение условий выращивания значи- 
тельно способствует активизации фотосинтети- 
ческой деятельности растений в посеве. При 
этом интенсивность фотосинтеза повышается на 
30-50%. Соя, как большинство сельскохозяйст- 
венных культур, относящихся к Сз-растениям, 
имеет активное фотодыхание, на которое тра- 
тится часть продуктов фотосинтеза. 

Изменение составляющих углекислотного 
газообмена, за исключением темнового дыха- 
ния, у всех исследованных генотипов в онтоге- 
незе происходит пропорционально (Рис. 10-11). 
Максимальная величина этих составляющих, 
наблюдается у низкоурожайных сортов (Быст- 
рица и Волна) к 60-дневнему возрасту, у высо- 
коурожайных (ВНИИМК - 3895 и Комсомолка) 
и среднеурожайных (Провар и ВНИИМК-9) к 
80-дневнему, a y Пламя к 90-дневнему возрасту. 
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Отношение истинного фотосинтеза и фото- 
дыхания в онтогенезе листьев довольно посто- 
янно и составляет у низкоурожайных сортов в 
среднем 29%, у высокоурожайных - 35% и у 
среднеурожайных - 28% (Мирзоев, 1988 а, 60, 
1990; Алиев и др., 1992). Это означает, что при 
фотодыхании тратится около трети углерода, 
ассимилированного при фотосинтезе. 

Одинаковый характер изменения интенсив- 
ности истинного фотосинтеза и фотодыхания в 
течение вегетации доказывает существование по- 
ложительной связи между ними. 

Количественная характеристика составляю- 
щих углекислотного газообмена показывает, что 
если принять величину истинного фотосинтеза за 
100%, тогда величина наблюдаемого фотосинте- 
за у растений İ группы в среднем составляет 65%, 
фотодыхания - 29%, темнового дыхания - 6%, 
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Рис. 9. Онтогенетические изменения интенсивности фотосинтеза у различных генотипов сои. 
| - Волна; 2 - BHHHMK-9, 3 - ВНИИМК-3895; 4 - Пламя. 
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Рис. 10. Составляющие углекислотного газообмена листьев из низкоурожайных (Быстрица, Волна) и 
высокоурожайных (ВНИИМК, Комсомолка) генотипов сои: 

| - истинный фотосинтез; 2 - наблюдаемый фотосинтез; 

3 - фотодыхание; 4 - темновое дыхание. 
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Рис. 11. Составляющие углекислотного газообмена листьев среднеурожайных (Провар, 


ВНИИМК-9 и Пламя) генотипов сои: 


| - истинный фотосинтез; 2 - наблюдаемый фотосинтез; 


3 - фотодыхание; 4 - темновое дыхание. 


П группы - 60%, 35%, 5% и Ш группы - 66%, 
28% и 6 %, соответственно. Эти данные показы- 
вают, что в процессе выделения СО) на свету ос- 
новная роль принадлежит фотодыханию, вели- 
чина которого больше у высокоурожайных гено- 
типов сои по сравнению с низкоурожайными. 

На основании этих результатов можно сде- 
лать вывод, что попытки обнаружить или полу- 
чить высокопродуктивные генотипы с высокой 
интенсивностью фотосинтеза и низким фотоды- 
ханием малоперспективны и целесообразно в 
селекционной работе ориентироваться на гено- 
типы с высокой интенсивностью и фотосинтеза, 
и фотодыхания. 

Таким образом, для целенаправленной се- 
лекции высокоурожайных генотипов сои пред- 
лагаются следующие параметры: форма листа 
компактная, листья средней крупности, распо- 
лагающиеся преимущественно в среднем ярусе, 
с высокой интенсивностью фотосинтеза и фото- 
дыхания, высокой удельной поверхностной 
плотностью и более длительным периодом об- 
разования бобов - налива зерна. 
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Т.А. Aliyev, R.S. Mirzoyev 
Photosynthesis and Productivity of Soybean İGiİycine max (L.) Merr.l 


The pecullarıties of leaf carbon dioxide газ exchange ш soybean genotypes grovvn ш fteld over a large area 
and contrasting in duration of vegetation, photosynthetic traits and productivity vvere studted. Vartetal differ- 
ences ш the daily and ontogenetic changes ш photosynthesis and photorespiration vvere identifted. İt vvas es- 
tablished that the period of the high activity of photosynthetic apparatus in high productive soybean geno- 
types lasts for a longer time. The photosynthetic rate and the rate of CO: release ш По Ш due to photorespira- 
tion are higher in high productive genotypes. The magnitude of photorespiration in contrast soybean geno- 
types constitutes about 28-35% of photosynthetic rate. The ratio betvveen true photosynthesis and photorespi- 
ration ш genotypes vvith different productivity 1s constant enough during ontogenesis, indicating: a direct pos- 
itive correlation betvveen true photosynthesis and photorespiration. 


C.Ə. Əliyev, R.S. Mirzəyev 
Soyanın İGiycine max (L.) Мегг.| Fotosintezi və Məhsuldarlığı 


Tarlada böyük sahədə yetişdirilən, vegetasiyanın davametmə müddətinə, fotosintez göstəricilərinə və 
məhsuldarlığına görə kontrast olan soya genotiplərinin yarpaqlarının karbon qazı mübadiləsinin 
xüsusiyyətləri öyrənilmişdir. Fotosintez və fototənəffüsün sutka ərzində və ontogenezin gedişində sortlar 
arası fərqlər aşkar olunmuşdur. Müəyyən edilmişdir ki, yüksək məhsuldar soya genotiplərinin fotosintetik 
aparatının aktiv fəaliyyət dövrü daha uzun müddət davam edir. Fotosintezin intensivliyi və fototənəffüs 
hesabına işıqda karbon qazının ayrılma sürəti yüksək məhsuldar genotiplərdə çoxdur. Kontrast soya 
genotiplərində fototənəffüsün qiyməti fotosintezin intensivliyinin 28-35%-1 təşkil edir. Müxtəlif 
məhsuldarlığa malik genotiplərdə xalis fotosintezin fototənəffüsə nisbəti ontogenez zamanı kifayət qədər 
sabit qalır ki, bu da xalis fotosintezlə fototənəffüs arasında birbaşa müsbət korrelyasiyanın olmasını göstərir. 
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